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tion. The high‐quality, N‐rich above‐ and belowground  residues of  the pasture grass  (S. 
sphacelata,  C4‐plant),  especially  the  huge  fine‐root  biomass,  provided  a  high  C  and  N 












bracken (high  lignin content, C/N) resulted  in resource‐limited conditions that  influenced 
the microbial  function  to  greater  extent  than  their  structure.  The microbial  structure 
seemed to be sensitive mainly to soil pH along the  land‐use gradient. Thus, a disconnec‐
tion between microbial structure and function was identified.  
Fertilization experiments were conducted both  in the  lab and  in the field to evaluate the 
impact  of  urea  and/or  rock  phosphate  amendment  on  SOM  dynamics  and  on  pasture 
















gion  it  is  crucial  to prevent pasture degradation and  to  rehabilitate degraded pastures  in 
order to protect the prevailing mountain rainforest ecosystem. It is of crucial importance for 
active pasture soils to maintain or even increase resource availability, being one indicator of 
soil  fertility.  In this context, the soil organic matter has to be retained  in the  long‐term to 





land‐use management  the  control of bracken  invasion and an adjusted nutrient manage‐

















eines  Landnutzungsgradienten  (Naturwald  –  aktive  Weide  –  verlassene  Weide)  unter‐
sucht.  


























Weideproduktivität  und  schließlich  zum Offenlassen  der Weide.  Die  geringere Qualität 
und Quantität der vom Farn stammenden ober‐ und unterirdischen organischen Substanz 
(hoher Ligninanteil, weites C/N), führten zu einer Limitierung der Ressourcen für die Mik‐
roorganismen, welche deren  Funktionen  in  größerem Maße  beeinflussen  als  deren Ge‐
meinschaftsstruktur.  Im  Gegensatz  dazu  wird  entlang  des  Landnutzungsgradienten  die 











phat wurde weder  eine N‐  noch  eine  P‐Limitierung  der  Bodenmikroorganismen  festge‐
stellt, und die mikrobiellen  Funktionen wurden  langfristig nicht  verändert. Dagegen be‐
wirkte die Düngergabe einen erhöhten relativen Anteil der Pilzabundanz.  Im Labor sowie 
im  Feld  kam es nach Harnstoffdüngung  kurzzeitig  zu  verstärkten  gasförmigen Verlusten 
des Bodenkohlenstoffs.  
Aufgrund  der  Landnutzungsänderungen  im  Untersuchungsgebiet  veränderten  sich  die 
















rücksichtigt  werden.  Für  ein  nachhaltiges  Landnutzungsmanagement  sind Maßnahmen 
gegen  die  Einwanderung  des  Adlerfarnes  und  ein  angepasstes  Nährstoffmanagement 
notwendig. Weitere Untersuchungen sollten auf eine Minimierung der Nährstoffverluste 






de  su manejo  tradicional  (abandono  del  pastizal)  a  la  dinámica  del  carbono  y  de  los 









La  perturbación  del  ecosistema  de  bosque  tropical  montañoso  por  su  cambio  de  uso, 




respiración  del  suelo  está  relacionada  con  el  aumento  de  las  tasas  de  mineralización 
microbiana de carbono y de la respiración de las raíces.  La alta calidad y abundancia de N 





pastos  activos.  La  cantidad  de  C  de  la  biomasa  de  los microorganismos  fue  tres  veces 
mayor que la del bosque y se ha observado un cambio significativo de la estructura de la 




tasas  de  la mineralización  de  C  y N,  y  en  una  reducción  en  dos  tercios  de  la  biomasa 
microbiana.  El  uso  preferencial  de  los microorganismos  por  sustrato  de  pasto  C4  han 








resulta,  en  una  mayor  disminución  de  la  productividad  de  los  pastos,  conduciendo 
finalmente  al  abandono  de  los  campos  de  pastos.  La menor  calidad  y  cantidad  de  los 
residuos  acumulados  sobre  y bajo el  suelo provenientes de  la  Llashipa han dado  como 











del  suelo  en  el  pasto  activo  han  respondido  a  corto  plazo  con  una  adaptación  de  su 
estructura  ante  la  disponibilidad  de  sustrato,  pero  no  han mostrado  un  cambio  de  sus 
funciones iniciales a largo plazo. Después de la aplicación de urea y de la roca fosfórica, se 
detectó  un  incremento  significativo  en  la  abundancia  de  los  hongos,  pero  tampoco  se 
observó una limitación de energía microbial ni de N o P. Sin embargo, la aplicación de urea 
ha aumentado la pérdida gaseosa de CO2‐C del suelo a corto plazo. 
Debido  al  cambio de uso de  la  tierra  en  la  área de  investigación,  se ha detectado una 
alteración notable de  la  función del ecosistema, especialmente en el  ciclo de C  y N de 
suelo.  Para  un  uso  sostenible  de  la  tierra  en  esta  región,  es  crucial  el  prevenir  la 
degradación de pastos y rehabilitar aquellos degradados. En el suelo de pastos activos es 
de gran  importancia el mantener o aún mejor el aumentar  la disponibilidad del sustrato, 
que  es  uno  de  los  indicadores  de  la  fertilidad  del  suelo.  En  este  contexto,  la materia 
orgánica  se  debe  ser  retenida  a  largo  plazo  para  mantener  la  actividad  y  biomasa 
microbiana alta y por ende la productividad de pasto. Una moderada fertilización con urea 












Figure 1.1: Feedback responses of soil microbes to global changes and their interactions with 
plants and geochemical soil properties. Microbial adaption and feedback response to land-use 
changes control greenhouse gas emissions and biomass production.The control mechanisms of the 
microbes are still not fully understood. Figure adapted from Singh et al. (2010). 
1 Introduction 
1.1 Impact of land-use changes on C and nutrient dynamics 





land  for  food production  (Bardgett, 2011). Global deforestation  rates are  slowing down 
slightly, whereas deforestation of humid tropical forests is still proceeding on a large scale 
at  the  expense  of  biodiversity  and  of  CO2‐losses  to  the  atmosphere  (FAO,  2010;  IPCC, 
2007).  Inappropriate  land‐use management  together  with  the  invasion  of  competitive 











changes  through  the alteration of a complex network of  interacting  feedbacks between 
organisms  and  their  abiotic  environment  (Fig.  1.1)  changing  terrestrial  C  dynamics 
(Bardgett and Wardle, 2010; Singh et al., 2010).  
Deforestation of  tropical  forests and  intensive agriculture contribute  to  large  losses of C 
and nutrients  from the ecosystem  (McLauchlan, 2006). Particularly  in the humid tropics, 















est.  In  the 1990s  the approximate net annual  land‐use  flux of  the  tropics accounted  for 
about 2.2 ± 0.8 Gt C (±SD), whereas total non‐tropics accounted for a slight uptake of C by 
reforestation and agricultural abandonment (‐0.02 ± 0.8 Gt C a‐1) (Houghton, 2003). Global 





1.1.1 Soil organic carbon and soil CO2 flux  



















rect  links between C  flux and changes  in the microbial  function and structure  (Allison et 
al., 2010; Singh et al., 2010). Complex  interactions exist between plants, soil organisms, 
and geochemical constituents of soil, which play a key role in regulating soil C and nutrient 
cycling  (Ehrenfeld et al., 2005; Swift et al., 1979)  (see also Fig. 1.1). The  largest global C 
transfer  from  terrestrial ecosystems  to  the atmosphere  is  the  soil CO2  flux  through  soil 
respiration (heterotrophic and autotrophic) that comprises about 80.4 ± 1.1 Gt C a‐1 (Raich 
et al., 2002; Rodeghiero et al., 2009), whereas the estimated annual soil C storage capacity 
of atmospheric C  can be 0.6  to 1.2 Gt C  (Lal, 2004). Thus, even  slight  changes  in  soil C 

















microbes  are  important participants  in many  ecosystem processes,  such  as decomposi‐
tion, C‐ and nutrient cycling or soil formation (Bardgett and Wardle, 2010). By producing 
extracellular  enzymes,  soil microbes  catalyze  the  degradation  of  complex  organic  sub‐


















differ  depending  on  the  functional  traits  of  specific microbial  groups  (Waldrop  et  al., 
2000). In general, functional traits (copiotrophic vs. oligotrophic) are not yet fully explored 
(De Deyn et al., 2008). However, it has been hypothesized that fungi (C/N about 10) have a 
higher  efficiency  to  incorporate  C  into  biomass  than  bacteria  (C/N  about  4)  (Six  et  al., 
2006). The dominance of a fungal community  in soil  is mainly associated with a  low sub‐
strate quality  leading to higher SOM contents since fungal metabolites are nutrient‐poor 
and remain for longer time periods than bacterial ones (Bardgett et al., 2005).  




limitation  to microbial processes was  found  in Oxisols of moist  tropical  forests  in Costa 





















production  and  decomposition  (De Deyn  et  al.,  2008).  The  capacity  of  C  sequestration 
within ecosystems can be considerably influenced by plant‐microbe interactions (De Deyn 
et al., 2008; Nielsen et al., 2011; Wolters et al., 2000), whereas these direct relationships 







of  functional  polymers,  such  as  lignin,  tannins,  starch,  cellulose,  hemicelluloses)  and  of 
root exudates determine the rate of OM decomposition, whereas soil C and nutrient re‐
sources mainly control  litter quality (Chapin et al., 2002). Thus, the mineralization of OM 









eralization)  in  the soil system  (Chapin  III et al., 2009). Previous studies have shown  that 
the occurrence of PEs can depend on several  factors  like quantity and quality of above‐ 
and belowground residue  inputs, on  fertilizer amendments, drying and rewetting cycles, 
mechanical  disturbance  of  soil  aggregates  as  well  as  on  soil  pH  (Blagodatskaya  and 
Kuzyakov,  2008;  Fontaine  et  al.,  2003;  Kuzyakov  et  al.,  2000).  However,  direction  and 
magnitude as well as ecological significance of PEs in different ecosystems still have to be 
investigated,  in  particular with  respect  to  land‐use  induced  changes  in  SOM  dynamics 
(Kuzyakov, 2010).  
Land‐use  changes  are  often  associated with  alterations  in  the  net  primary  productivity 









community  structure. As a  result, OM  can accumulate aboveground  (organic  layer) and 
soil microorganisms with unique  traits, which are able  to  facilitate  specialized C  cycling 
processes, may  diminish  or  become  less  important. Others may  invade  the  soil  system 
fundamentally changing the C and nutrient cycling processes. However, it was also found 




ronmental  conditions  (Paterson  et  al.,  2009)  and  assume  functions  of  diminished mi‐
crobes. Overall, functionally equal traits of soil microorganisms are not prevalent through‐
out  the entire  community  and  species‐specific  impacts on  soil C  and nutrient dynamics 
have to be taken into account.  






tion mechanisms are present  in  the soil, such as drying and rewetting effects  in  the soil 
environment  as  well  as  predation  on  microbes  by  specific  nematodes,  protozoa,  and 
microarthopodes with release of excess nutrients (Bardgett and Wardle, 2010). However, 
further investigations are needed to fully elucidate plant–microbial competitions. 
1.1.4 Impact of soil environment on soil microbes  
The soil environment that comprises soil texture and aggregates as well as the soil pH, soil 
temperature  and moisture  conditions  (physicochemical  properties)  can  be  significantly 
changed by alterations in land‐use, vegetation and climate. These soil environmental con‐
ditions  influence the microbial substrate availability and are also  important determinants 
of  soil microbial  amounts,  eco‐physiological  status  and  community  composition  (Bååth 
and Anderson, 2003; Bardgett and Wardle, 2010; Fierer and Jackson, 2006; Lauber et al., 
2008;  Rousk  et  al.,  2010a).  In  Costa  Rica,  the  conversion  of  tropical  forest  to  pasture 
caused  severe  changes  in  the  soil  environment  of  a  nutrient‐poor Oxisol.  For  example, 
pasture establishment increased bulk density and decreased pH value which caused a sig‐
nificant decline in the microbial biomass and activity (Cleveland et al., 2003). However, the 























in  the  soil  solution as well as mineral weathering depends on  soil pH. Different  factors, 
such as inherent soil properties, concentration of FeS2, litter quality, rhizodeposition, ferti‐




and richness of bacteria was  lower  in more acid than  in neutral soils (Fierer and Jackson, 
2006). Different microbial groups, such as bacteria or fungi can have distinct pH optima in 
soil  (Fernandez‐Calvino  et al.,  2011; Rousk  et al.,  2009). However,  the  causality  among 













milk  and meat has doubled  and  tripled,  respectively,  in  the developing  countries  (FAO, 




Pasture productivity  is  influenced by multiple factors, e. g.  inherent soil fertility, climate, 
geomorphology,  fire  frequency, grass  type,  livestock density as well as  form and  load of 




ly  poor  in  nutrients  and mostly  acidic  (Montagnini,  2008). Additionally,  the  invasion  of 
non‐fodder plant species that compete with grasses  for nutrients and  light can be a  fur‐




ment  in  the  tropical regions,  rehabilitation/  restoration of degraded pastures  to  recover 
their productivity (Montagnini, 2008) as well as reforestation (Marin‐Spiotta et al., 2009; 
Silver et al., 2004) are recommended and will be on focus in the future (Lal, 2003).  
To  successfully manage  tropical pastures  it  is  crucial  to understand  soil biogeochemical 
changes, their variability and their regulation mechanisms following deforestation (Neill et 
al., 1997b). As discussed  in Section 1.1  land‐use changes are associated with severe  im‐
pacts on soil biogeochemical cycles  (trace gas emissions, C and nutrient cycling, and hy‐
drological cycle) which are mediated by soil microbes (Feigl et al., 2008; Lal, 2005). In gen‐








ades depending on  their management. Krishnaswamy  and Richter  (2002)  assumed  that 





et  al.,  2003;  Kaschuk  et  al.,  2010)  altering  soil  C  storage  as well  as N  transformations 
(Hughes  et  al.,  2002; Neill  et  al.,  1999;  Rhoades  and  Coleman,  1999;  Veldkamp  et  al., 
1999) and P transformations (Friesen et al., 1997; Garcia‐Montiel et al., 2000; Townsend 
et al., 2002) substantially. Different patterns of SOC storage were found after pasture es‐
tablishment.  Apart  from  increases  in  SOC  stocks  (de Moraes  et  al.,  1996;  Neill  et  al., 
1997a) also decreases (Desjardins et al., 2004; Trumbore et al., 1995; Veldkamp, 1994) or 




SOC  losses enhanced with  increasing  temperature and precipitation. However, since soil 













by  grass  properties.  For  a  tropical  lower montane  forest  region  Rhoades  and  Coleman 
(1999) detected  a higher potential of N  immobilization  at pastures with  a deep‐rooted 
grass (S. sphacelata) compared to mixed grass species. These changes  in nutrient cycling 
can  also be  related  to  changes  in  the whole microbial  community  structure.  In Hawaii, 
bacterial communities changed significantly after pasture establishment which was mainly 















(FAO, 2010). Poverty  and  an  annual population  increase of 1.4%  (Pan  et al., 2007; UN, 
2010)  are major drivers  for  these  alarming deforestation  rates. Hence, even  in  the  San 
Francisco valley, large parts of the mountain rainforest, especially along the road between 





Figure 1.2: Left: global biodiversity hotspots (Myers et al., 2000). Right: location of the research area 
within the hotspot of “Tropical Andes. 
Commonly used pasture grasses are Setaria  sphacelata  (Schumach.) Stapf & C.E. Hubb., 
Melinis minutiflora P. Beauv, and Holcus  lanatus L.  (Gawlik, 2010; Gerique, 2010). Espe‐













appropriate pasture management,  such as  recurrent burning, and especially due  to  the 
invasion  (Dias‐Filho  et  al.,  2001)  of  the  vigorously  growing  southern  bracken  fern 
(Pteridium arachnoideum  (Kaulf.) Maxon  and  caudatum  (L.) Maxon). When  the pasture 
grasses are outcompeted by the bracken, the farmers are forced to abandon these areas 





The  present  study was  realized within  the multidisciplinary DFG  (Deutsche  Forschungs‐
gemeinschaft)  research  unit  RU816  “Biodiversity  and  Sustainable  Management  of  a 
Megadiverse Mountain Ecosystem  in South Ecuador”  (www.tropicalmountainforest.org), 
launched  in 2007. One objective of  the  investigations  is  to quantify and/or estimate  the 
impact  of  the  encroachment  and  intensification  of  land‐use  on  ecosystem  functioning/ 
services  in  the  research  area.  The  logistic  center  of  the  RU816  is  the  research  station 
Estación  Científica  San  Francisco  (ECSF) which  is  located  in  the  San  Francisco  valley  at 


















ced  seasonality  exist  (Bendix  et  al.,  2006).  Precipitation  rates  show  a  strong  altitudinal 
gradient (Fabian et al., 2005). From the ECSF (1,860) to the crest zone (2,930 m asl), mean 
annual precipitation and cloud/ fog water deposition (including horizontal rainfall) nearly 
triple,  reaching  tremendous water  intakes  of  6,090 mm  (Bendix  et  al.,  2008), whereas 
mean annual air temperatures decrease from 15.3 to 9.5°C (Bendix et al., 2006).  
Evergreen  lower and upper mountain  rainforests  cover  the  steep  slopes of  the Reserva 
Biológica  San  Francisco.  The  crest  areas  are  covered  by  altotropical  evergreen  scrub 
páramo  (grass‐ and shrubland)  (Richter, 2003). These  forests are characterized by a high 
species richness of shrubs, herbs, epiphytes as well as of trees where Melastomataceae, 
Lauraceae,  Rubiaceae,  and  Euphorbiaceae  are  dominant  plant  families  (Homeier  and 
Werner, 2008; Moser, 2008).  
In general, extremely  steep  slopes, and deeply  incised  valleys, as  the Rio  San  Francisco 
valley, characterize the relief of the eastern Andean cordillera. Frequently occurring natu‐
ral landslides are a typical feature of the landscape due to steepness, geomorphologic in‐
stability, high precipitation and  sometimes due  to earthquakes  (Bussmann et al., 2008). 
These natural dynamics of the ecosystem are expected to contribute to the mega‐diverse 
biodiversity hotspot of vascular plants,  forming patches of  temporarily open habitats  in 
different stages of succession (Richter et al., 2009). Thus, natural land sliding facilitates the 























2008b) comprising  the majority of  the  roots and a  large  fine‐root system  (Röderstein et 
al., 2005; Soethe et al., 2006). About 40% of the organic carbon stored in the uppermost 









2 Objectives and research questions 
Although  several  studies have  shown  that  land‐use  changes  are  associated with  altera‐
tions in above‐ and belowground OM inputs to soils, different abiotic and biotic soil condi‐
tions of  the  respective  study area  can have various effects on SOM dynamics. This  fact 
makes predictions of soil ecosystem responses to land‐use changes, such as SOC losses or 
nutrient supply for plant growth, difficult.  














along  the  land‐use  gradient  (natural  forest  –  active  pasture  –  abandoned  pasture  – 
shrubland) it was established that pasture establishment was associated with a decreased 












































2.2 Pasture management 
Based on the reasons  for soil  fertility  loss during pasture use and abandonment,  it 
was hypothesized that in the study area, where farmers do not use fertilizer, soil microbes 
as well as pasture productivity are  limited by N and/or P on active pastures.  It was ex‐
pected  that a higher biomass production of  the Setaria‐grass  through  fertilization could 
help to sustain its competitiveness against bracken‐invasion. Additionally, it was assumed 
that  this  could  prevent  further  pasture  degradation  through  the maintenance  or  even 















3.1 Study sites 
3.1.1 Land-use gradient 
In 2007,  sites along a  land‐use gradient were  selected  in a  circular of 5 km around  the 










Figure 3.1: Scheme of the land-use gradient (natural forest–active pasture–abandoned pasture). 
The natural forest site  is a permanent study site (0.25 ha) selected by researchers of the 
previous  research  unit RU402  in  the  year  2000.  Plenty  investigations  of  different  disci‐
plines have been carried out, comprising determinations of the soil fauna (Krashevska et
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Table 3.1: General characteristics of the study sites along the land-use gradient.  
*Moser (2008); **Hartig and Beck (2003) 







Coordinates      Soil type 
  (WRB 2006) 
Vegetation 






Old-growth, evergreen lower montane forest 
with high species diversity: Graffenrieda emar-
ginata and Miconia (Melastomataceae, 31%)*, 
Ocotea (Lauraceae, 13%)*, Alchornia (Euphor-








Setaria sphacelata (>99%) 






Pteridium arachnoideum (approx. 85%) 
Setaria sphacelata (approx. 15%) 
abandoned   






Pteridium arachnoideum (approx. 95%) 
Setaria sphacelata (approx. 10%) 







Pteridium arachnoideum (approx. 50%) 
Baccharis Latifolia and Ageratina dendroides 
(Asteraceae)**                                            
Monochaetum lineatum (Melastomataceae)** 
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fertilization  experiment  organic  N‐fertilizer  (urea)  and  inorganic  P‐fertilizer  (rock  phos‐







Figure 3.2: Scheme of the experimental design of FERPAST (Potthast et al., 2012). 






















Table 3.2: Analytical methods used to determine soil biogeochemical variables, chemical character-
istics of plants and roots as well as function and structure of soil microbes. 
3.2.1 Laboratory experiments 
Two short‐term incubation experiments (28 days) were carried out to examine the impact 




(1)  The  first  incubation  experiment  comprised non‐amended microcosms of  soil  (active 
and abandoned pasture low pH, 0–5 cm) and litter (grass and bracken), used as control, as 




Laboratory Material and Method 
pH (H2O) mineral soil:solution 1:2.5 and organic layer 1:10 
total C, TN (soil, plants) CNS-Analyzer (vario EL III/elementar, Heraeus, Hanau, Germany) 
DOC, TDN 0.1 M KCl; multi-NC-analyzer for liquids (Analytik Jena, Germany) 
inorganic P (PO4-P)  0.03 M NH4F + 0.025 M HCl (Bray I solution); continuous flow auto ana-
lyzer (Skalar Analytik GmbH, Erkelenz, Germany)  
CEC 0.5 M NH4Cl; ICP-OES (CIROS, Spectro Kleve, Germany) 
total amounts of elements (soil)   HNO3, HF, HClO4; ICP-OES (CIROS, Spectro, Kleve, Germany) 
total amounts of elements (plant 
shoots and roots) 
HNO3; ICP-OES (CIROS, Spectro, Kleve, Germany) 
ࢾ13C, ࢾ13CO2-C EA-IRMS (Delta 2, Carlo Erba and Finnigan, Bremen, Germany) 
14C, 14CO2-C liquid scintillation counting (Beckmann LS 6000 TA, Fullerton, USA) 
lignin Klason-lignin 
microbial biomass C, N, 
 
microbial biomass P 
0.5 M K2SO4; CFE-method; multi-NC-analyzer for liquids (Analytik Jena, 
Germany) 
0.03 M NH4F + 0.025 HCl; CFE-method; continuous flow auto analyzer 
(Skalar Analytik GmbH, Erkelenz, Germany)  
C mineralization (1 to 14d) 0.05 M NaOH  
net N mineralization (1d,14d)  
(NH4-N, NO3-N) 
0.1 M KCl; continuous flow auto analyzer (Skalar Analytik GmbH, 
Erkelenz, Germany) 
gross N mineralization 
gross NH4 consumption 
15N-pool-dilution technique EA-IRMS (Delta 2, Carlo Erba and Finnigan, 
Bremen, Germany) 
PLFA-analysis GC-FID (GC 2010, Shimadzu, Japan) 
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3.2.2 In situ measurements  
Weekly soil respiration measurements have been carried out over two years on active and 
abandoned pasture sites and on plots upon  fertilizer  treatment  (Fig. 3.3a)  to  investigate 
the  impact  of  bracken‐invasion  and  fertilization  on  CO2‐C  effluxes  (see  Potthast  et  al. 






Figure 3.3: (a) Measurement of soil respiration and fertilization of collars and (b) litterbags of grass 
leaves at the active pasture site (FERPAST). 
Each  in situ measurement was compared to results determined by  Iost et al.  (2007)  in a 
previous study at the natural forest site. There, the identical infrared gas analyzer for de‐
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For  the evaluation of  the  impact of decreased pH value and ongoing  succession on  soil 
microbial properties  (Section 4.2), a multivariate  linear  regression analysis and a  redun‐
dancy  analysis was  applied.  The number of  variables  (n) used  for  the  analyses differed 
among  sites  since e.g. active and abandoned pasture  sites were  sampled  several  times. 
Prior  to both analyses, datasets were checked  for normality, and,  if necessary, variables 
were square‐rooted or log‐transformed.  
To examine correlations between  the soil microbial biomass  (MBC as  response variable) 
and soil geochemical variables of all study sites along the land‐use gradient (natural forest, 
active, abandoned pasture, abandoned pasture  low pH, shrubland) multivariate  linear re‐






gradient  (natural  forest, active, abandoned pasture and abandoned pasture  low pH) and 
respective soil biogeochemical variables (included as environmental variables)  in 0–5 cm, 
a  redundancy analysis  (RDA) was applied. The RDA was  conducted with Canoco 4.5  for 
Windows (ter Braak and Smilauer, 2002) where 28 identified PLFAs (mol%) and significant 
biogeochemical  parameters  (selected  by Monte  Carlo  Permutation  test,  499  permuta‐




In situ  Material and Method 
soil respiration  infrared gas analyzer (IRGA, EGM 4, PP-Systems, UK) 
litter decay  litterbag-experiment; 60 litterbags of grass and bracken leaves, respectively 
collection after 1, 2, 3, 10, 17 months for grass and after 1, 2, 3, 4, 8, 17 months for bracken 













Potthast, K., Hamer, U., Makeschin, F., 2011. Land-use change in a 
tropical mountain rainforest region of southern Ecuador affects 
soil microorganisms and nutrient cycling. Biogeochemistry, 1-17. 
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4.2 Impact of pH and ongoing succession on microbial function 
and structure  







Table 4.1: Biochemical soil properties along the extended land-use gradient (0–5 cm, mean, SE). 
Significant differences between sites are indicated by different letters (Tukey test, p<0.05). 
 n SOC TN TP MBN DOC DON NH4-N NO3-N 
  --------- [%] --------- ----------------------------------- [mg kg-1] ---------------------------------- 
natural forest  9 8.5 (0.7)abc 0.5 (<0.1)b 367 (19)ab 212 (18)a 112 (17)c 20 (5.6)b 36 (7.0 )b 42 (6.1)b
active pasture 
(X) FERPAST 29 10.3 (0.4)
b 0.8 (<0.1)c 1143 (36)c 596 (26)b 68 (4)b 8 (0.4)a 5 (0.5)a 1 (0.4)a
abandoned 
pasture 13 7.9 (0.4)
ac 0.5 (<0.1)ab 605 (76)b 130 (15)a 37 (4)a 5 (0.6)a 2 (0.6)a 11 (4.2)a
abandoned 
pasture low pH 6 7.3 (0.2)
ab 0.3 (<0.1)a 204 (14)a 98 (5)a 45 (4)ab 8 (3.5)ab 8 (1.7)a 1 (0.1)a
shrubland 
(succession) 5 10.6 (0.8)




Figure 4.1: Comparison of the amount of microbial biomass C and respective pH(H2O) of 0–5, 5–10, 
and 10–20 cm along the land-use gradient (mean±SD). 
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To  determine  whether  the  microbial  biomass  was  directly  influenced  by  soil  pH,  the 
amounts of MBC and  respective pH values of all  investigated sites were  related  to each 
other. As shown  in Figure 4.1, the pH discriminated the dataset  into two groups of sites. 
Group  1  (abandoned  pasture  low  pH,  shrubland,  and  natural  forest  referred  to  as G1) 
showed a mean pH range between 4.0–4.2 whereas the mean pH of group 2 (abandoned 









Figure 4.2: Ordination biplot (left) and corresponding loading plot (right) of a redundancy analysis 
(RDA) of the soil microbial community structure assessed with phospholipid fatty acid analysis [PLFA in 
mol%] and with biogeochemical variables (H3O+-concentration (H+con), dissolved organic carbon 
(DOC), dissolved organic nitrogen (DON), dissolved inorganic nitrogen (DIN), soil organic carbon 
(SOC), total nitrogen (TN), total phosphorus (TP)) at 0–5 cm soil depth. The biplot shows the separa-
tion along the first and second axis of natural forest, active pasture, abandoned pasture and of aban-
doned pasture low pH. 
Along the land‐use gradient the microbial community composition was determined in 0–5 
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When  focusing on  the comparison of  the microbial properties between abandoned pas‐




teria  as well  as  of  actinomycetes were  significantly  higher whereas  the  relative  fungal 
abundance was significantly lower (Table 4.2).  
Table 4.2: Comparison of total PLFAs and specific microbial groups between both abandoned pas-
ture sites (0–5 cm, mean, SE). Significant differences are indicated by different letters (Tukey test, 
p<0.05). 
 
 n PLFAtot Gram(+) Gram(-)     Actinomycetes Fungi 
  [nmol g-1] -------------------------------- [mol%] -------------------------------- 
abandoned pasture 11 94 (12) 15 (1)a 39 (1)a 5.5 (0.2)a 6.0 (0.5)b 
abandoned pasture low pH 4 70 (7) 17 (1)b 47 (3)b 7.3 (0.7)b 3.4 (0.6)a 
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Potthast K., Hamer U., Makeschin F. 2010. Impact of litter quality 
on mineralization processes in managed and abandoned pasture 




















Hamer, U., Potthast, K., Makeschin, F., 2009. Urea fertilisation affect-
ed soil organic matter dynamics and microbial community structure 
in pasture soils of Southern Ecuador. Applied Soil Ecology 43, 226-
233. 
Potthast, K., Hamer, U., Makeschin, F., 2012. In an Ecuadorian pas-
ture soil the growth of Setaria sphacelata, but not of soil microor-







5.1 Impact of land-use changes  
5.1.1 Soil CO2 fluxes 
In addition  to  the  large  flow of C  from  land  to atmosphere by slash and burn of natural 
forest (Houghton, 2003), this study demonstrated that conversion of mountain rainforest 
to pasture  land  increased  the C  transfer  from  soil  to atmosphere  significantly. Annually 
about 2 Mg CO2‐C per hectare were additionally emitted at the active pasture site  (12.2 
Mg CO2‐C ha
‐1 a‐1)  (Potthast et al., 2011).  In  the  lowland  tropics distinct patterns of soil 





and  turnover  rates. Since abandoned pastures  still emit  similar  soil CO2  fluxes as active 
ones (Potthast et al., 2011), it is crucial to find strategies for pasture re‐establishment and 
afforestation  to  avoid  further  increases  in C‐inputs  to  the atmosphere by deforestation 
and newly established pastures.  
5.1.2 Microbial structure and function 
The land‐use change from forest to pasture as well as inappropriate pasture management 
in  combination with  severe  bracken‐invasion was  associated with  an  alteration  in  sub‐
strate quality entering the soil above‐ and belowground (Potthast et al., 2010, 2011). The‐
se  changes  in  the  quality  of  residue  inputs  influenced  soil microbial  function  (amount
and activity) and structure in different ways, severely impacting C and nutrient dynamics. 
Soil microbes mainly  depended  on  two  drivers:  (i)  resource  availability  (Bardgett  and 
Wardle, 2010; Dijkstra et al., 2006) and (ii) soil chemical properties (soil pH, exchangeable 













tinental  scale  soil pH was  a better predictor of  the bacterial  community  structure  than 
vegetation,  C  and  nutrient  availability  or  soil moisture  (Fierer  and  Jackson,  2006).  In  a 
study along a land‐use gradient in the southern US, Lauber et al. (2008) investigated that 









Figure 5.1: Response of microbial function (amount and activity) and structure (PLFA analysis) as well 
as their main drivers along the land-use gradient in the study area. The size of the arrows indicates the 
intensity of the microbial response; arrows faced upwards or downwards represent increases or de-
creases, respectively; no change is displayed by = sign. n.d.: not determined. 








































An overview of  the  soil microbial  response  (structure,  function)  to  land‐use changes, as 
covered in the present study, is illustrated in Figure 5.1. In consideration of the soil micro‐
bial  structure of  the abandoned pasture  low pH,  the assumption of a disconnection be‐
tween microbial structure and function corroborate the results of Section 4.1 where only 
the  sites  of  natural  forest,  active  pasture  and  abandoned  pasture  were  investigated 
(Potthast et al., 2011). A specific sensitivity of the soil microbes to shifts in their communi‐
ty structure due to increasing or decreasing soil pH values within a range of pH 4.2 to 4.9 
was  found  for  the  conversion  from natural  forest  to active pasture and  from  the aban‐
doned pasture to the abandoned pasture  low pH site, respectively. Above and below this 













fertility with  the  result of  reduced pasture productivity. A decrease  in SOM‐quality was 
observed  in  the  mineral  top  soil  during  pasture  use  and  after  pasture  abandonment 
(Hamer et al., 2012a; Makeschin et al., 2008). At grazed pastures besides the selective C 
input via cattle dung (Clegg, 2006), most of the C is allocated belowground via grass roots 
and  their exudates  (Halliday et al., 2003; Rhoades et al., 2000). The  suppression of  the 
Setaria‐grass, with  its  vigorously  growing  root  system,  by  bracken  reduced  the  below‐
ground OM  inputs to soil microbes and changed their soil environmental conditions. The 
ratios of C/N, C/P and N/P  increased significantly (Hamer et al., 2012a; Makeschin et al., 
2008)  and  the  content  of  dissolved  organic  C  (DOC)  and  NH4‐N  (Hamer  et  al.,  2009; 





cm)  (Hamer et al., 2012a) which already  indicated nutrient deficiency  for grass growth. 
Setting  fires on pastures heavily  infested by bracken  is  common  in  the  study  area, but 
beneficial  effects were only  short‐lived. Besides  short‐term  increases  in  easily  available 











5.2.1 Litter decay and SOM dynamics 
The rate at which OM is mineralized by soil microbes depends, besides site‐specific factors 








was  found  for  bracken  litter.  As  was  investigated  by  the  in  situ  litterbag  experiment 
(leaves:  grass,  bracken)  about  81%  of  the  grass  litter  has  been  decomposed  during  17 
months.  In contrast, about 46% of bracken  litter still remained after 17 months. The fast 
decay pool of the grass (63.6%) that was calculated according to a two‐pool exponential 
decay model, was almost  thrice as high as  that of  the bracken  (21.9%)  (Potthast et al., 
2011). Thus,  the pool of easily degradable molecular organic compounds of  the bracken 
litter was more rapidly exhausted.  
Both  litter  types  differ  in  their  chemical  composition.  Since  individual  chemical  com‐
pounds differ  in  their  relative decomposition  rates  (Leff et al., 2012; Rodeghiero et al., 
2009), SOM accumulation may also be affected due to bracken‐invasion. The addition of 
bracken  litter  to active and abandoned pasture soils did not affect  the mineralization of 
native SOM in the first 20 days, whereas grass litter induced a retardation of native SOM 
mineralization (negative PE, 67–78%) (Potthast et al., 2010). The latter pointed to a pref‐
erential utilization of easily available organic substances derived  from  the grass  litter.  In 
both pasture  soils,  the mineralization of native  SOM  increased when  the bracken  litter 
derived  substrate became exhausted  from  the 20th day on. During  these  later  stages of 
incubation the microbial decomposition of bracken litter added to the abandoned pasture 
soil was N‐limited. Furthermore, it could be assumed that the toxic ptaquiloside, which is a 






























growth  leading  to microbial amounts  (MBC, PLFAtot) being  thrice as  low as  in  the active 
pasture soil (Potthast et al., 2010, 2011).  
In many parts of the world, the control of bracken  is extremely difficult.  Its vigorous rhi‐
zome  system  and  high  aboveground  productivity  are  important  traits  in  the  easy  dis‐
placement  of  pasture  grasses  (Marrs  and Watt,  2006).  In  the  study  area,  Roos  et  al. 
(2010b)  examined  two weed management  strategies  for  the  re‐establishment  of  aban‐
doned pastures overgrown by bracken. The first one was subjected to consecutive herbi‐









trations  in  young  and  old  fronds  revealed  a  significantly  higher  concentration  in  young 
fronds (Tischer, unpublished results). Since litter decomposition of old bracken fronds was 
slow (Potthast et al., 2011), young fronds may be more rapidly mineralized releasing nu‐
trients  for  grass  growth.  Thus,  it  is  recommended  to  control  bracken  by  cutting  young 
bracken  fronds  before  they  get  older  and  allocate  their  nutrients  in  their  rhizomes 
(Tischer, unpublished results). Overall, these  investigations emphasize the  importance of 
an intensive bracken control already from the beginning of pasture establishment. 

















C  ha‐1  C  annually  (Potthast  et  al.,  2012).  In  contrast  to  the  litter  entering  the  soil,  the 
amended urea consist of simple available C (C/Nurea=0.4) that can be rapidly mineralized. 
Within one day between 78  to 81% of urea‐C was  released as CO2  from  the  soil micro‐
cosms  (Hamer et al., 2009). This urea addition  induced a short‐term abolishment of mi‐
crobial  nutrient  and  energy  limitation where microbes were  enabled  to  produce  ener‐
getically expensive extracellular enzymes being able to mineralize SOM.  
Extracellular enzymes produced by microbes  are  catalysts of OM decomposition  and  in 
turn may control soil microbial dynamics. Schimel and Weintraub  (2003) stated  that mi‐
crobes will  first  use  released  C  and  nutrients  for  the  synthesis  of  exoenzymes  (N  sink: 
C/Nprotein=3), second to maintain their metabolism, and finally for their growth.  It can be 
assumed  that  the  first  two microbial allocation priorities are more  likely  to dominate  in 
the present soils, since no significant microbial growth and/or  incorporation of nutrients 











Figure 5.2: Response of microbial function (amount and activity) and structure (PLFA analysis) on ferti-
lization of an active pasture (FERPAST). The size of the arrows indicates the intensity of the microbial 








al.,  2009;  Potthast  et  al.,  2012).  The microbial  community  structure  shifted  towards  a 
higher  relative  abundance  of Gram(‐)  bacteria  and  saprophytic  fungi, while  neither  the 
microbial biomass nor the immobilization of microbial N and P was affected (see also Fig. 













upper mineral  soil which was  counterbalanced when  rock  phosphate was  additionally 
supplied (Potthast et al., 2012). These higher hydronium ion concentrations in the soil so‐








fects were observed  in  the  lab  as well  as  in  situ. Despite  these  short‐term  effects,  the 
overall impact on soil C‐cycling rates can be significant. For instance, accelerated gaseous 











5.3 Conclusions and Perspectives 
Today, land‐use changes are mainly proceeding in humid tropical regions where de‐







































impact on  the  soil microbial  community  composition,  the  gradient of  alterations  in  soil 
environmental  conditions must be  kept  in mind, especially when  comparing with other 
studies.  
 
Figure 5.3: Comparison of two redundancy analyses comprising the soil microbial community structure 
(PLFA in mol%) and biogeochemical variables at 0–5 cm soil depth differing in their gradients of altera-
tion. A) RDA of the effect of pasture fertilization (FERPAST) (Potthast et al., 2012), and B) effect of 
land-use change including the fertilized plots of FERPAST. 
In  the  study area, pasture management practices  that  retain  SOM  in  the  long‐term are 

















urea application only, moderate urea  fertilization  in combination with rock phosphate  is 
highly recommended. It can be assumed that a decline in soil pH to values lower than 4.2 
has  important  implications on the soil microbial structure  leading to decreased SOM dy‐
namics which would be  counterproductive  for  grass  growth. Nevertheless,  the quantity 
and quality (higher Ca and P content) of pasture grass was improved significantly after the 














Although  the  present  experiment  showed  that  fertilization  is  beneficial  for  pasture 
productivity,  it cannot be  the only solution  for a sustainable  land‐use  in  the study area, 




nutrient  losses,  to  improve  growth efficiency  (efficient nutrient use,  facilitated nutrient 
acquisition) and to recycle nutrients (closed nutrient cycles) are needed (Vance and Chiou, 
2011). However,  further  research  is  required  to  test  the establishment of P‐solubilizing 
microorganisms  (phosphatase or organic acid production) and mycorrhiza as well as  the 
usage  of  cultivars with  adapted  root  systems  (cluster  roots)  or  exudation  strategies  to 
mine soil nutrients which are not directly available  for plant uptake  (Vance et al., 2003; 
Wrage et al., 2010). 








of synthesized nitrogen  fertilizer. These  legumes have  to be adapted  to  the site‐specific 
environmental conditions and have to be competitive against grass species. It is assumed 
that  the combined planting with Setaria may be difficult since  it could suppress  the  leg‐
umes. Investigations about the rehabilitation of abandoned pastures overgrown by brack‐
en,  encompassing  tests  of  bracken  control  and  fertilization,  are  still  in  progress  in  the 
study area.  







tive  state aiming at  the protection of  the  still prevailing natural  forest ecosystem. With 
regard to a benefit‐cost analysis of fertilization, further research  is required to test  its fi‐
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ligt.  Insbesondere habe  ich nicht die Hilfe eines oder mehrerer Promotionsberater(s)  in 
Anspruch genommen. Dritte haben von mir weder unmittelbar noch mittelbar geldwerte 
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